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Development of the viviparous hypocotyl of mangrove and its adaptation to
inter-tidal habitats:A review
YAN Zhong-Zheng, WANG Wen-Qing, HUANG Wei-Bin　 ( S chool of L if e S ci ences, X iamen Univ ersity , R esear ch Cent re
f or W etland & E colgical E ng inee ring , X iamen 361005,Ch ina) . Acta Ecolog ica Sinica, 2004, 24( 10) : 2317～2323.
Abstract: Mang ro ves are a div er se g r oup o f predom inant ly t ropical trees and shrubs g rowing in the mar ine int ertidal zone w here
conditions a re usually har sh , r estr ictiv e and dynamic. T he peculiar it ies o f t he mang ro ve intert idal habitat causes the peculiarity
of its structur e, physio lo gy and eco lo gy . T he vivipar y o f mang ro ves is one pa rticular feature w hich is the result of long-t erm
adapta tion to the inter-tidal env ir onment. T he adaptiv e significance of v iv ipary to mang ro ve plants w as r eviewed from tw o
aspects: propagule development w hile still attached on the mat ernal plants and adapta tion to int er-tidal envir onments of
propagules after r elease . Vivipar y in mangrove plants is an adaptation to the integ rat ed stresses o f salt, w ater log ging and tide,
but not any sing le stress. During t he developm ent of viv ipar ous propagules while still attached to maternal plants, they
accumulate energ y , nutr ients and o smotica and perfect their str uctur e, adaptating them to t he int ertidal environment aft er
release. T he v iv iparous propagules depend on t he ener gy and nutr ients accumulated fr om mat ernal plant s to cope w it h salt and
w aterlo gg ing str esses. The success or not of the ecesis o f viv ipar ous pr opagules depends on the balance of ener g y income and
expenditure . T he significance o f v iv ipary in mang ro ve plants is to accumulate enough energ y and nut rients to cope with the
inter tidal env ir onment. A “t hr eshold”hypo thesis is put forw ard in this paper . Acco rding to this hypot hesis, t her e is a
thr esho ld of ener gy dur ing gr ow th and development of the v iv iparous pr opagules in the intert idal env ironment . T he height of
the thr esho ld depends on t he deg ree of environm ent al str ess, such as w ater salinit y, w ater lo gg ing durat ion and photo synthetic
illuminat ion. T he abilit y to climb above the thresho ld depends on sto ring sufficient quantity of energ y and nutrient s in
vivipar ous pr opagules. T his thresho ld hypothesis calls for mo re dir ect evidence .
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　　有花植物的胎生现象( viv ipar y)是指种子成熟后不经过休眠或只有短暂休眠直接在母体上萌发的现象[ 1]。胎生现象绝大多
数发生于潮间带植物, 而最为著名的就是红树植物和海草[ 1, 2]。红树植物最突出的外部特征是其胎生现象[ 3]。红树植物的胎生
现象可分为两种: 即显胎生( viv ipary )和隐胎生( cr ypto viv ipar y) ,前者的胚轴伸出果皮之外逐渐长成一个柱状的幼苗,因此,此
类植物的繁殖体不是果实, 也不是种子, 而是幼苗本身, 通常称作胚轴,红树科的红树属(R hiz ophora)、秋茄属( K andelia)、木榄
属(B ruguiera)和角果木属(Ceriop s)属于这一类;后者的胚轴并不伸出果皮而为果皮所包被,如桐花树属( A eg iceras)、海榄雌属
( A vicennia)、皮利西属(Pellicier a) 和阿吉木属( A egialitis)属于隐胎生[4, 5]。
　　高盐、淹水、波浪冲击及繁殖体需要随海流的长距离散布等不利环境条件,使得红树植物幼苗发育阶段显得尤为关键[6]。为
什么胎生现象与红树植物如此紧密相关,从 1958 年金杰里和方亦雄[ 7]首次从抗盐角度对胎生现象的生理学意义进行研究以













初即分化为传递细胞[ 11] , 传递细胞构成了母体和胚胎之间的“脐带”,此后一段时间胚胎主要依赖于母体的营养传递而发展、壮
大。林鹏等研究了红树胚轴不同发育阶段的热值的动态, 不同大小的胚轴的热值的变化反映了其内部积累物质种类以及含量的
变化[ 12]。郑文教等对秋茄(K andelia candel)、木榄(B ruguiera gymnor rhiz a)和海莲(Bruguiera s exang ula)的胚轴发育过程中的
C、N、H 含量的测定发现,随着胚轴的发育成熟, 含 H 量升高而含 N 量下降的趋势,说明胚轴逐渐积累了富 H 寡 N 的物质,这
也说明了胚轴不同发育阶段合成物质的变化[13]。胚轴积累能量的过程并非是线性增加的。对美洲大红树(Rhiz op hora mangle)
不同发育阶段的繁殖体的发育特征的研究发现, 胚轴的各个部分在开始发育的前 100d 中表现出指数增长的模式, 待到胚根胚
轴出现后, 生长速度开始放慢,在最后 45d, 胚轴成熟即将脱落时, 生长速度更加缓慢, 胚轴含水量也呈逐渐下降的趋势,这提示
我们能量物质在母树上积累可能是划分为不同的阶段的[2]。
　　红树胚轴发育过程中不单从母体中获取能量, 胚轴具有绿色的外表, 其自身的光合作用也可能对其能量的积累作出贡
献[ 4]。秋茄和白骨壤( A vicennia mar ina)的繁殖体会发生白化现象[ 14, 15]。Chen 和 Lin 研究了正常的和缺绿的秋茄胚轴的生长情





的角度进行的。因为 K+ 、Na+ 、Ca2+ 、Mg 2+、Cl- 等离子是红树植物体内最主要的渗透调节物质[ 16] , 而它们又与盐胁迫密切相关,
因此, 跟踪胚轴发育过程中盐分( K + 、Na+ 、Ca2+、Mg 2+ 、Cl- )的变化成了主要研究内容。一些研究者认为红树植物的胎生现象
是对潮间带高盐生境的适应[ 17～19]。因为红树植物起源于淡水生境[6, 7] , 而胎生现象有助于红树植物的种子萌发时避开生境高
盐胁迫[ 17, 18]。有证据表明正在母体上发育的幼苗(胚轴)体内盐含量远低于母体(枝条和叶片) [ 19～21]。胚轴中的盐分含量低于子
叶, 而子叶中的盐分含量又显著低于花梗[20]。红树植物胎生幼苗对盐胁迫适应能力是通过在高盐环境(母体的枝条)培育幼苗
的过程中获得的, 并把这一现象称为返祖现象[ 21]。但是, 盐生植物繁殖体盐分含量低于枝条和叶片是一种普遍现象[ 22]。郑文教
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等认为胚轴发育过程并不是一个盐分积累过程,而是稀盐过程, 因为胚轴发育过程中盐分干重百分含量逐渐下降[ 21]。胚轴体内
较低的盐分含量被认为是一种保护胚胎免受盐胁迫的机制[4, 19]。但是,也有人认为红树胎生繁殖体在母树上发育的过程,是一
个从母体不断积累盐分、抗盐锻炼的过程[7, 23]。测定了显胎生红树植物秋茄胚轴发育过程中个体盐分总量( mg / indiv . )、盐分干
重含量( mg / g )、细胞汁液盐分浓度( mmo l/ L ) , 发现胚轴发育过程是一个盐分积累过程, 因为单个胚轴的盐分总量是逐渐增加
的, 而盐分干重含量反而随胚轴的发育逐渐下降,但细胞汁液的盐分浓度变化不明显,仅在胚轴发育后期(接近成熟时 )略有增
加[ 8]。如果仅测定胚轴发育过程中盐分干重百分含量的变化,就可能得出胚轴发育过程是一个稀盐过程,仅测定胚轴个体盐分
含量, 就可能得出胚轴发育过程是一个盐分积累的过程, 而若仅测定细胞汁液盐分浓度的变化, 就会得出胚轴发育过程中盐分
变化不明显的结论。造成这种现象的主要原因是胚轴发育过程是一个干物质不断积累和含水量不断下降的过程[ 8]。研究了秋茄
胚轴定植初期的盐分动态, 发现在胚轴生根前 Na+ 、K + 、Cl- 等离子的含量是呈缓慢增加趋势的, 但是在生根后有一个突然增加
的过程[ 8]。也有人认为胎生现象仅仅是胚胎发育过程中胚轴生长的结果[ 24]。此外, 海榄雌属植物被认为是红树植物中耐盐能力












ABA 在传统种子的休眠前干燥阶段扮演重要的角色,玉蜀黍的一些种由于种子缺乏 ABA 所以表现出不耐脱水的特点,最
终产生胎生现象[ 28]。在脱离母体前,种子 ABA 含量的升高防止了种子胎生现象的发生[ 29]。以上研究都表明 ABA 在植物胎生
发育过程中发挥举足轻重的作用。红树胎生现象中也表现出脱落酸( ABA )的合成受阻[ 29～31]。Farnsw or th 和 Farr ant对比研究
了几种胎生红树及非胎生红树以及非胎生非红树植物的胚胎发育过程中的 ABA 含量的动态, 发现红树植物的胚胎在发育过
程中一直保持比非胎生非红树植物胚胎明显偏低的ABA 含量, 相比较而言,母树叶片中则明显积累较多的 ABA [31]。胎生种子
普遍表现出两点主要特征: 一是种子缺少休眠或只有短暂的休眠; 第二是胎生种子的胚胎不耐脱水,对干旱非常敏感 。红树植
物胎生繁殖体发育过程中, 胚胎含水量下降但仍保持较高的水平[ 2, 8, 31]。一般种子成熟时, 其胚胎含水量严重下降,进而引起胚
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及淹水会导致其叶片的光合效率的下降 ,进而对幼苗的生长造成影响[ 40, 41]。红树幼苗的死亡率受季节性的淹水影响,在长期水
淹条件下, 种植的红树幼苗全部死亡; 不同大小的红树胚轴对水淹和遮阴的反应不同,具有较小体积的胚轴对水淹和遮阴更加
敏感, 具有较大胚轴的假红树 ( L ag uncular ia racemosa) 表现出较强的耐水淹能力, 而隐胎生的亮叶白骨壤 ( A vicennia

















的[ 53]。美洲大红树的幼苗在树阴下生长速度较慢,当林隙张开时生长明显加快[54]。Elst er 等的研究还表明具有较大胚轴的美洲


















　　综上可知, 盐胁迫、淹水和遮阴是对胚轴的存活和生长的 3 个主要的非生物环境因子[25, 40, 41, 53, 54, 56]。但是,从上述 3 个方
面来看, 这 3 种胁迫和胎生现象之间并不存在直接的因果关系。
盐度、淹水和遮阴等不良因子对红树繁殖体存活的影响强弱, 存在明显的种间差异, 例如具有较大胚轴的假红树表现出比
具有较小胚轴的亮叶白骨壤等较强的耐水淹能力和耐脱水能力[ 25]。不仅如此 ,种内不同大小的胎生繁殖体在同等因子的影响
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下其生长也会表现出差异, 胚轴的大小和幼苗的成活率的高低一定程度上呈正相关性[61] ;繁殖体的重量与其幼苗的茎的长度
及长势也存在一定程度上的正比关系[ 62] ; Komiyama等把正红树( R . ap iculata)和红茄 (R . mucronata)的胚轴切为上中下 3
段, 分别种植,发现茎的高度和直径的大小为下部> 中部> 上部,而这些幼苗的成活率都以下部为最高[ 63]。较大的胚轴(种内或
种间的)积累了较多的能量,能量积累的多寡决定了它们对逆境因子的反应的不同。白化的白骨壤果实由于能量积累受到抑制,


















重过程的研究, 这包括胚轴发育过程和胎生繁殖体落地到成苗过程, 尤其是后者; 以能量代谢为桥梁 ,研究多重胁迫下红树植
物胎生幼苗生理生态过程的研究; 研究方法的改进与创新, 尤其是淹水胁迫方式; 尽快确定各主要造林树种的耐淹水临界
时间和宜林临界线, 为红树林生态恢复做准备。
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